Univerzita Karlova

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Biologie

Zuzana Hudakova

Ekologické vlastnosti arbuskularné mykorhiznich hub a jejich vyznam pro hostitelské rostliny

Trait ecology of arbuscular mycorrhizal fungi

Bakalarska prace

Vedouci prace: Mgr. Petr Kohout, Ph.D.

Praha, 2021



Pod’akovanie

Tymto by som sa chcela pod’akovat’ svojmu vediicemu prace Mgr. Petrovi Kohoutovi, Ph.D.

za jeho cenné rady, pomoc a ustretovost’ pri pisani bakalarskej prace.

Cestné vyhlasenie

Cestne vyhlasujem, Ze uvedenti pracu som vypracovala samostatne s pouzitim uvedenej
literatury. Elektronicka a tlacend forma diela st z hl'adiska obsahu identické. Tato praca, ani jej

podstatna ¢ast’ nebola predlozend k ziskaniu iného alebo rovnakého akademického titulu.

Praha dila ..o e

vlastnoruény podpis



Abstrakt

Arbuskularna mykorhiza je typ mutualisticko-symbiotického vztahu medzi hubami
oddelenia Glomeromycota akorenmi vys$ich rastlin, ktory je spomedzi vSetkych typov
mykorhizy na svete najrozsirenejsi. Je zalozeny na vymene latok, priCom mykorhizna huba
poskytuje rastline minerdlne ziviny a ochranu proti patogénom a stresu, za ¢o jej rastlina dava
svoje asimilaty. Fylogenetické Clenenie tohto oddelenia nie je celkom jednoznacné a pozname
dva rozne ndzory na ich rozdelenie do taxonomickych skupin, a to podl’a morfolégie spor alebo
pomocou molekularnych metdd na zaklade sekvencie rDNA. Cielom préace je charakterizovat’
vplyv roznych taxénov oddelenia Glomeromycota na hostitel'a na zaklade ich spor a
preferovaného druhu mycélia, ktoré tvoria. Od toho sa zaroven odvijajia moznosti huby, akymi

dokaze zivot hostitel’'a ovplyvnit’.

KPucové slova: arbuskularna mykorhiza, arbuskularne mykorhizne huby, Glomeromycota,

spory, intraradikdlne mycélium, extraradikalne mycélium, funkéné znaky

Abstract

Arbuscular mycorrhiza is a type of mutualistic symbiosis between fungi of the
Glomeromycota division and the roots of vascular plants, which is the most common kind of
mycorrhiza in the world. It is based on the exchange of substances, where the mycorrhizal
fungus provides the plant with mineral nutrition and protection against pathogens and stress,
and its plant host returns its products of assimilation. The phylogenetic classification of the
division is equivocal, and we recognise two views on their categorisation into taxonomic
groups, according to the morphology of their spores or by molecular methods, which is based
on the rDNA sequence. The aim of the work is to characterise the influence of different taxa of
the Glomeromycota division on the host based on their spores and the type of mycelium they
prefer to form. This also affects the possibilities of the fungus, by which it can influence the

life of the host plant.

Key words: arbuscular mycorrhiza, arbuscular mycorrhizal fungi, Glomeromycota, spores,

intraradical mycelium, extraradical mycelium, functional traits
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Z.oznam skratiek

AM - arbuskularna mykorhiza

AMF — arbuskulédrne mykorhizne huby z anglického Arbuscular Mycorrhizal Fungi

CMN - spolo¢na mycelidlna siet’ z anglického Common Mycelial Network

CSSP — spolo¢na symbioticka signalna draha z anglického Common Symbiotic Signalling
Pathway

ERM - extraradikdlne mycélium

IRM — intraradikdlne mycélium

LSU/SSU rDNA — velké/mala podjednotka ribozomalnej DNA z anglického Large/Small
Sub-Unit

PAM - periarbuskuldrna membrana z anglického Periarbuscular Membrane



Uvod

Arbuskularna mykorhiza je typ symbiotického mutualistického vzt'ahu medzi korefimi
vysSich rastlin a hub a patri medzi najrozsirenej$i druh mykorhizy. NajstarSie zdznamy o ich
existencii siahaju az do éry neskorého ordoviku v prvohorach. St zname stadie, ktoré dokazuju
pritomnost’ arbuskul charakteristickych prave pre AM nachadzajucich sa v stielke prvych
suchozemskych rastlin — pecenoviek (Marchantiophyta) a roztekov (Anthocerotophyta) uz pred
450 milionmi rokov (Brundrett 2002). Oddelenie Rhyniophyta je prvé oddelenie cievnatych
rastlin, v ktorych boli ndjdené mykorhizne podzemky s morfologicky podobnymi spérami tym
dnesnym. Dané zaznamy sa zachovali vd’aka tzv. rhyniovym rohovcom (Rhynie chert), o st
fosilie staré asi 400 miliénov rokov (Brundrett, Tedersoo 2018).

Pre arbuskularnu mykorhizu plati, ze huba rastlinu zasobuje vodou a fosforom
arastlina na oplatku hube doddva vyznamné metabolity, produkty fotosyntézy, ktoré huba
vyuziva na vystavbu svojho tela (Luginbuehl, Oldroyd 2017). Dalsou doleZitou vlastnostou
tychto hub je mozna ochrana svojich hostitel'skych rastlin pred stresom. Komunikacia medzi
hubovymi jedincami je v pdde zabezpeCovanad prostrednictvom anastomédzovanych hyf v
spolo¢nej mycelidlnej sieti (Giovannetti et al. 2001), co moze ovplyviovat' aj zlozitejSie
ekologické vztahy. Praca je na zdklade tychto poznatkov rozdelena do troch kapitol a postupuje
od vSeobecnych ku konkrétnejsSim charakteristikam.

Prva kapitola obsahuje vSeobecnu charakteristiku arbuskuldrnej mykorhizy. Okrem
zakladnych informécii si vnej popisané aj podmienky predchiddzajuce naviazaniu
mykorhizneho vzt'ahu a procesy k nemu vedice. V kratkosti je uvedené vyuzitie uhlikatych
latok hubou a definovany je aj efekt vybranych prvkov na vyzivu rastlin.

V druhej kapitole su rieSené unikatne znaky arbuskularne mykorhiznych hib a mozné
spojitosti s ich zivotnymi stratégiami. Popisané je taxonomické zaradenie, 1 o viedlo k jeho
vytvoreniu, v prilohe sa nachadza fylogeneticky strom riSe huby. Zvysok tejto kapitoly sa deli
na Cast’ o sporach a o tvorbe preferovaného typu mycélia, pretoze od tychto hlavnych zloziek
pravdepodobne zavisia aj charakteristické znaky a Zivotné stratégie popisovanych ¢eladi.

Tretou kapitolou sa na vybrané situacie aplikuji nazbierané poznatky
z predchadzajucich kapitol o rozdieloch medzi jednotlivymi taxénmi.

Ciel'om prace je oboznamit’ sa s oddelenim Glomeromycota a osvojit’ si jeho zakladné
charakteristiky. Je snahou poukézat’ na jeho vyznam, a to nielen pre zZivot rastliny, ale aj pre

zefektivnenie existencie celych rastlinnych spolocenstiev.



1 Charakteristika arbuskuldarnej mykorhizy ako mutualistického

symbiotického vzt’ahu rastlin a hub

Mutualistickd symbidza je z ekologického hl'adiska vztah medzi organizmami, z
ktorého prosperuju obe ztcastnené strany. Latkova vymena medzi rastlinou a hubou v ramci
mykorhizy, kde huba od rastliny ziskava mnozstvo polysacharidovych produktov fotosyntézy
a naopak rastline dodédva vodu a mineralne ziviny ako su dusik a fosfor, ovplyviiuje celosvetovy
kolobeh tychto prvkov v prirode (Harrison 2012). Arbuskuldrna mykorhiza (AM) je typ
mutualistického symbiotického vzt'ahu, ktorého nazov pochddza z gréctiny a vznikol spojenim
slov huba a koren (merriam-webster.com 2021). Ide teda o vztah medzi korefimi vysSich rastlin
a mykorhiznymi hubami, ktory je popisany u asi 72 % druhov cievnatych rastlin (Brundrett,
Tedersoo 2018), ¢im sa stdva najCastejSim mykorhiznym typom. AM je tvorend najmi s
rastlinnymi taxonmi Bryophyta, takmer vSetkymi zastupcami Pteridophyta, Gymnospermae a s
vel'kou Castou zastupcov oddelenia Angiospermae (Smith, Read 2009). Okrem d’alSich typov
mykorhiznych rastlin, ktorymi st ektomykorhizne rastliny arastliny s erikoidnym
a orchideoidnym typom mykorhizy, pozndme priblizne 7 % popisanych nemykorhiznych
rastlinnych druhov, ktoré vytvaraju fakultativne vzt'ahy s arbuskularne mykorhiznymi hubami.
V prvom rade ide najmd o druhy s ,potravnou® Specializaciou, alebo aj o tie, ktoré
uprednostiuju vybrany typ habitatu. Okrem toho, asi 8 % vSetkych druhov cievnatych rastlin
existuje uplne bez mutualistickej symbidzy, nazyvame ich nemykorhizne rastliny (Brundrett,
Tedersoo 2018).

Arbuskularne mykorhizne huby sa vyskytuji takmer po celom svete, pricom obyvaju
mnozstvo roznych biomov a habitatov, a to hlavne oblasti temperatnych lesov, pasienky,
pol'nohospodarske pddy, liky a savany, az po krovinnll vegetaciu, tropické lesy, ¢i puste. Dnes
je popisanych vySe 200 zastupcov AMF, ale predpokladame, ze ich existuje omnoho viac
vzhl'adom na ich znacné globalne rozsirenie. Abundancia je vyssia u tych taxénov AMF, ktoré
nie su obmedzované vyberom svojho rastlinného partnera, na rozdiel od tych, ktorych
vhodnymi hostite’'mi byvaju rastliny len uréitého taxoénu (Opik et al. 2010).

Skupinu tychto hub radime medzi biotrofné huby, ktoré moézu pozmenit’ pletivo
a ovplyvnit’ tak rastlinny metabolizmus podl'a vlastnych potrieb (Doehlemann et. al 2017).
Arbuskularna mykorhiza je na rozdiel od napadnutia patogénom zaloZena na vzéajomnej
pomoci, kde okrem latkovej vymeny dokaze huba rastline poskytnit’ aj ochranu pred réznymi

nepriaznivymi, az Skodlivymi faktormi vonkajSieho prostredia (Chagnon et al. 2013).
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Interakcia medzi hubou a rastlinou zac¢ina este pred samotnym fyzickym kontaktom,
priCom vzniku tohto vzt'ahu predchadza obojstrannd komunikacia medzi dvomi vhodnymi
partnermi. Kaskadu tychto néslednych procesov iniciuje zachytenie rozptylenych signalov
v podobe strigolaktonov, ktoré produkuje rastlina s nedostatocnym prijmom fosforu pomocou
svojej korenovej sustavy, kedZe jednou z uloh tohto fytohormoénu je aj rozélenovanie
korefiovych a apikalnych meristémov (Dvofakova, Vanék 2015). Dalsim hlavnym krokom pri
tvoreni AM vzt'ahu je stimuldcia vetvenia hyf, ktoré u hub iniciuji produkciu Specifickych
molekal nazyvanych Myc faktory. Medzi Myc faktory patria chitinové oligoméry (COs)
s kratkym retazcom a lipochitooligosacharidy (LCOs) s rdéznymi postrannymi retazcami
(Rasmussen et al. 2016). Tieto signaly v rastline vedu k aktivacii tzv. ,,spolo¢nej symbiotickej
signalnej drahy*“ (CSSP), oznacovanej tiez ako ,common SYM®, ktord zahfia
kratkodobé zvySenie koncentracie vapenatych kationov v rastline a zabezpecuje taktiez
nasledné navratenie koncentracie vapnika do povodného stavu v jadre pomocou kalmodulin-
dependentnej kinazy (Kistner, Parniske 2002; Genre et al. 2013). Specifické odpovede vedt ku
transdukcii a spusteniu vyvojovych programov u oboch symbiontov, napriklad ku tvorbe
periarbuskularnej membrany (PAM) okolo arbuskuly alebo k rastu lateralnych koretiov rastliny
(Rasmussen et al. 2016). Na prienik cez bunkovl stenu partnera huby vyuzivaju vlastné
extracelularne enzymy, ktoré im pomahaju nastiepit’ jej stavebné zlozky — pektiny a lignin.
Medzi takéto enzymy patria napriklad celuldzy, xyloglukandzy, ¢i pektindzy, pricom
vSetky patria do skupiny hydrolytickych enzymov (Doehlemann ez. al 2017; Smith, Gianinazzi-
Pearson 1988).

Tieto procesy su sprevadzané modifikdciou vytrusnic a hyf (Akiyama et al. 2010).
Hyfy sa po vykli¢eni prichycuju na vonkajsiu stenu koreiia a postupne sa zva¢sujl, ¢im vznikaju
Specializované Struktiry nazyvané apresoria, ktorych tlohou je preniknit’ cez bunkovl stenu
hostitel'a. Melanin ovplyviiuje permeabilitu apresoria a v stvislosti s obmedzenim pradenia
vybranych polysacharidovych metabolitov sa takto dokéze v apresoriach udrziavat’ zvysSeny
tlak napomahajuci prieniku do rhizodermis (Howard et al. 1991).

Pomocou radioaktivne znaceného izotopu uhlika v glukdze sa zistilo, Ze prvou
uhlikatou latkou prestupujicou z rastlinnych koreniov do intraradikdlneho mycélia (IRM) je
hexoza, ktora je nasledne premenena na trehal6zu a glykogén procesom glykolyzy (Sachar-Hill
et al. 1995). Arbuskularne mykorhizne huby nevedia syntetizovat’ zasobné lipidy, no napriek
tomu obsahuju vel'ké zadsoby uhlika v podobe triacylglycerolov, ktoré pochadzaju z rastlin ako
produkty metabolizmu hex6z. Extraradikdlne mycélium (ERM) arbuskularne mykorhiznych

hib nie je schopné zachytit uhlikaté latky z vonkajSieho prostredia, a preto vyuziva
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translokacné mechanizmy na prisun uhlika exportom z IRM. Pre zlepSenie efektivity tohto
mechanizmu na prenos latok st zdroveil opacnym smerom transportované ziviny ziskané
z pddy (Bago et al. 2002).

Fosfor patri medzi limitujuce makroprvky vo vyzive rastlin, pretoze napriek tomu, ze
sa ho v prostredi nachadza mnoho, je vo velkej miere viazany v horninach a jeho mobilita
v pode je mald. Dal§im problémonm je, Ze rastlina dokaZe prijat’ iba jeho oxidovanu anorganicku
formu, fosfat. Jeho deficit sposobuje intenzivne;jsi rast korenov, ¢im sa naskyta Sanca pre AMF
tieto korene kolonizovat’® (Schachtman, Reid, Ayling 1998). Koretovou ststavou rastlina
dosiahne len do urcitej vzdialenosti, kde zasoby fosfatu rychlo vycerpd, a preto moéze okrem
rhizodermis a koretlovych vlaskov vyuzivat aj mykorhizne drahy. Hyfy dosahuju do
vzdialenejSich zon, a tak mozu zachytit’ viac fosfatu (Smith S. E., Smith F. A., Jakobsen 2003),
ktory je do rastliny transportovany pomocou roznych membranovych prenaSacov (Wang et al.
2017).

Dusik je d’al§im z limitujucich prvkov v Zivote rastliny (Crawford, Glass 1998).
Rastlinam ¢el'ade Fabaceae dokézu zabezpecit’ dostatok dusika N-fixujice baktérie, no u inych
rastlin moze byt prijem dusika zvySovany existenciou arbuskuldrne mykorhizneho vzt'ahu.
Extraradikalne mycélium ma schopnost’ zachytavat' okrem fosfatu aj dusik, najCastejSie
v podobe amonneho kationu a nitratu, ale 1 vapenaté a horecnaté kationy (Azcon et al. 1991).
ZvySeny prijem dusiku pravdepodobne suvisi s tym, Ze hostitel'ska rastlina uz netrpi stresom
z nedostatku fosforu, a tak sa zvySuje koncentricia ostatnych prvkov v danej rastline, ¢o
podporuje jej rast a vyvoj (Smith, Read 2009). Liebigov zdkon minima hovori, Ze rast rastliny
je najviac ovplyvneny tym prvkom, ktorého ma nedostatok. Ukézalo sa vSak, Ze N a P mézu

b4

rastlinu tzv. ,ko-limitovat™, ¢o znamena, Ze rastlina moéze byt limitovana viacerymi prvkami
naraz a nedostatok alebo prisun tychto prvkov ju ovplyviiuje spolocne (Agren, Wetterstedt,
Billberger 2012). Ako sme uZz nacali, jednou z foriem dusika, ktord je prijimana rastlinou, je
amonny kation, pricom asimilacia amoniaku je zdvisla na glutamin-syntetaze (GS) a glutamat-
syntaze (GOGAT), tvoriace tzv. ,,GS-GOGAT drahu®, v ktorej su tieto kationy premenené
na aminokyseliny (Masclaux-Daubresse et al. 2006). Predpokladdme, ze AMF by mohli byt
schopné asimilovat’ amonny kation, takze by mohli hostitel'skej rastline predavat’ dusik vo

forme aminokyselin (Johansen, Finlady, Olsson 1996).



2 Arbuskularne mykorhizne huby

Celosvetovy vyskyt jednotlivych druhov oddelenia Glomeromycota je ovplyviiovany
viacerymi faktormi. V SirSom spektre moze byt ich distribucia limitovana klimatickou zénou
alebo kontinentom, o je najcastejSie spdsobené nizkou schopnost’ou jedincov sa na vzdialené
tizemie dostat’ (Opik et al. 2010). Rozdiely v diverzite taxonov AMF na uréitom tzemi tieZ
modzu byt zapri¢inené nevhodnymi lokdlnymi podmienkami, v ktorych by jedinci nemuseli
vediet’ prezit. Patria sem napriklad faktory ako extrémna teplota alebo vlhkost' pddy, az
zaplavenie, ¢i vyskyt neadekvatnych druhov rastlin pre vytvorenie AM vztahu (Kivlin,
Hawkes, Treseder 2011). Obsah AMF v pode moze byt ovplyvneny typom pddy, jej hibkou,
ale tiez rocnym obdobim alebo vegetaciou. Nadmorska vyska, ani zemepisna Sirka nemaju
vplyv na abundanciu jedincov na uréitom uUzemi. Naopak nepritomnost AMF moéze nastat’
zvySenim disturbancie na danom mieste, napriklad zni¢enim vrchnej vrstvy pddy po erozii
alebo tazbe, alebo pouzitim toxickych chemickych latok, akymi mozu byt fungicidy (Opik et
al. 2010; Abbott, Robson 1991).

U AMF neboli pozorované pohlavné Struktury, takze sa domnievame, Ze klony novych
spor a mycélii vznikaju asexudlne. Nepohlavny spdsob rozmnoZovania u AMF dokazuju najma
mnohojadrové spory, ktoré vznikaju ako désledok mitotického delenia, a ktoré sluzia na prenos
obrovského mnozstva genetického materialu z jednej generacie na d’alSiu (Marleau et al. 2011).
Spory obsahuju viacero roznych genotypov a v rdmci ich Zivotného cyklu sa neredukuje pocet
jadier, ktoré sa prenaSaji do d’alSej generacie. To by mohlo vysvetl'ovat, preco mdézu spory
jedinca obsahovat’ niekolko jadier s rozlicnou genetickou informéciou. Multigenomickym
AMF teda dali pravdepodobne za vznik ich predkovia s klonalnym genémom, ktori presli
viacerymi mutaciami a menej podstatnymi ob¢asnymi rekombindciami (Kuhn, Hijri, Sanders
2001). Nesmieme zabudnut na fakt, ze délezitym atributom AMF spdr je, ze su v porovnani so
spérami inych hub ovel'a vicsie a v priemere mézu dosahovat’ az 500 mikrometrov (Smith,

Read 2009).
2.1 Taxonoémia arbuskularne mykorhiznych hub

Huby tvoriace arbuskuldrnu mykorhizu patria do oddelenia Glomeromycota, v ktorom
sa takmer vSetci zastupcovia, okrem huby Geosiphon pyriformis patriacej do celade

Geosiphonaceae, podielaji na tvorbe AM (Oehl et al. 2011). V minulosti vSak bola
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Glomeromycota popisovana na zaklade morfolégie ako sucast’ polyfyletického oddelenia
Zygomycota, pretoze sa obe skupiny vyznacuji hyfami bez priehradiek (Smith, Read 2009), no
odliSuju sa tvorbou koenocytov — teda pritomnost’ou viacerych jadrier v hyfe (Bago et al. 2002).
Zaradenie jednotlivych AMF do urcitych taxénov bolo najprv zaloZzené na rozdieloch medzi
spérami, a preto s pomenovania spor odvodené od nézvu prislusného taxoénu, pricom rad
Archaeosporales a don patriace ¢elade Ambisporaceae a Archaeosporaceae dokonca tvoria
dvojaky typ spér. Véacsina druhov tvori malé glomeroidné spory, ktoré su zvlastne tym, ze
namiesto cez pril'ahla hyfu kli¢ia priamo bunkovou stenou spory, a ktoré sa medzi skupinami
zrejme morfologicky nerozliSuju, a preto je nutné pre blizsie ur€enie taxonov vyuzit’ metddy na
molekularnej trovni (Oehl et al. 2011).

Arbuskuldrne mykorhizne huby potrebuji k dokonceniu svojho Zivotného cyklu
nadviazat’ symbioticky vztah s hostitel'skou rastlinou (Smith S. E., Smith F. A., Jakobsen
2003). Je obtazné tieto huby vypestovat’ v Cistej, axenickej, kultare, a tym padom je narocné
s nimi pracovat’ a analyzovat’ ich, z ¢oho vyplyva, ze ur€ovanie taxondmie podl'a spor nie je
vobec efektivne (Oehl et al. 2011; Hart, Reader, Klironomos 2001). Studovanim AMF na
urovni molekularnej bioldgie sa prislo na to, Ze najefektivnejsi spdsob, akym zistit’ podobnost’
medzi jedincami a ich prislusnost’ do urcitych skupin, je sekvenacia jadrovej ribozomalnej
DNA (rDNA) — ato jej malej (SSU) aj velkej (LSU) podjednotky, oblasti ITS (internal
transcribed spacer), alebo exénov B-tubulinu (Schoch et al. 2012).

Na zéklade tychto poznatkov sa skumanim nukledrnej rDNA zistilo, Ze by
Glomeromycota mohla tvorit’® sestersku skupinu podriSe Dikarya, zlozeni z oddeleni
Ascomycota a Basidiomycota. Arbuskularne mykorhizne huby by teda podla vysledkov
sekvenacie mohli byt’ rozdelené do taxonomickych skupin tak, ako naznacuje fylogeneticky
strom (Obrazok 1) nizsie (Schuessler, Schwarzott, Walker 2001). Oddelenie Glomeromycota
by tak mohlo obsahovat’ jedint triedu zlozenu z asi 230 popisanych zastupcov (Oehl et al.
2011), ktora by sa dala rozdelit do jedendstich celadi a Styroch radov — Glomerales,
Diversisporales zlozeného z ¢el'adi Acaulosporaceae a Gigasporaceae, ktora by sa d’alej dala
rozdelit’ na rody Gigaspora a Scutellospora; tretim radom je Archaesporales a poslednym

Paraglomerales (Redecker et al. 2013).
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Obrdzok I m‘/,;Ni@jﬁwéakdfahlg;@jieﬁ%%%? vymedzitykampresne AMF patria — €1 ich oznacdit’ ako
Cast’ oddelenia Mucoro;;;;c(*;)t;(( ((],prﬂ())ha Al), vktorom by predstavovali pododdelenie
Glomeromycotina, alebo ¢i tvoria samostatné monofyletické oddelenie Glomeromycota
(Spatafora ef al. 2016). Na zaklade dohody sa taxony vyssie ako je ¢elad” mbzu popisovat’
obomi spdsobmi, teda bud’ na zaklade morfologickych vlastnosti, alebo podl'a vysledkov stadii

na molekularnej trovni. Typ vyuzivaného ¢lenenia ostava na posudeni jednotlivca (Redecker

et al. 2013).

2.2 Charakteristika arbuskularne mykorhiznych hub

Pri skimani AM sa zameriavame na tri dolezité prvky, medzi nich patri samotny
koren, rozsiahle extraradikalne mycélium v pdde a anatomické Struktary tvoriace intraradikalne
mycélium vznikajice po spojeni s hostitel'om (Smith, Read 2009).

V hostitel'skej rastline moéZzeme pozorovat’ okrem arbuskul aj zésobovacie telieska
nazyvané vezikuly umiestnené medzi bunkami korena, ktoré byvaju plné lipidov. Typicky ich
tvoria zastupcovia radu Glomerales (Dickson 2004) a vyskytuju sa tieZ u radu Diversisporales,
¢i ¢elade Ambisporaceae, ale u ostatnych taxonov neboli pozorované. Na rozdiel od toho,
zastupcovia radu Gigasporales vytvaraju extraradikalne auxilidrne bunky, ktoré nie st
s vezikulami homologické (Oehl ef al. 2011).

Hyfy spolocne s kolonizovanymi ¢ast’ami korena a spdérami radime medzi propaguly,
¢o su tie Casti organizmu, ktoré maji schopnost’ zapocat” kolonizéciu hostitel'skej rastliny
(Kuszala, Gianinazzi, Gianinazzi-Pearson 2001). Vyznamnym spdsobom distribucie propagul
do okolia je prenos vetrom alebo ich transport pomocou zivocichov, ktory vo vysledku

globalneho rozsirenia oproti prenosu vetrom nemusi byt az tak efektivny (Kivlin, Hawkes,
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Treseder 2011). Tieto zivotné stratégie spojené s objavovanim a kolonizaciou novych uzemi su
u celadi Glomeraceae a Gigasporaceae rozdielne a suvisia s ich preferenciou urcitého typu
mycélia, na Co sa priSlo sledovanim mnozstva a pomeru hubovej biomasy medzi pddou
a korenmi (Hart, Reader 2002).

Mycélia AMF predstavuju spletité Struktary, tzv. anastomézy, ¢im rozumieme uplné
prepojenie stien hyf a nasledné ustalenie stivislej protoplazmy. Pri kompatibilite medzi dvomi
hyfami dochadza vd’aka anastomoze k vymene cytoplazmatického materidlu vratane jadier,
ktoré bolo pozorované napriklad u zastupcu Glomus mosseae pomocou fluorescencného
znacenia DAPI (Giovannetti et al. 2001). Vysoka plasticita cel'ade Glomeraceae im umoziuje
opatovne sa napojit na mycelidlnu siet’ aj po mechanickom poraneni, ¢i vysychani (Hart,
Klironomos 2002), pricom rod Glomus dokaze pomocou anastomozy prepojit mycélid
pochéadzajuce aj od roznych zastupcov tohto rodu. U G. mosseae dokonca byva frekvencia
anastomo6zovanych hyf pochadzajucich z tohto a z inych rodov takmer rovnaka (Giovannetti,
Azzolini, Citernesi 1999; Jansa, Smith F. A., Smith S. E 2008). Celkom opacne, Gigaspora
rosea, ani Scutellospora castanea za podobnych podmienok nevykazuju Ziadnu tvorbu
anastomozy (Jansa, Smith F. A., Smith S. E 2008). Rad Gigasporales je nachylnejsi na zvySenie
disturbancie prostredia, kvoli comu sa na tieto podmienky adaptoval hrubymi hyfami (Hart,
Klironomos 2002), ktoré vSak po poskodeni nemaju tendenciu znova zrastat’, ako to mézeme
pozorovat’ u ¢elade Glomeraceae (Providencia et al. 2005).

Existencia spolo¢nych mycelidlnych sieti (CMNs, z anglického Common Mycelial
Networks) s charakterom kanalov poméha efektivnejSie prendsat’ latky medzi dvomi, ¢i
viacerymi kolonizovanymi rastlinami. Presny mechanizmus prenosu zatial nie je znamy
(Newman et al. 1994). Tvorba a celistvost CMNs spocivaji predovsetkym v nizkej hostitel'skej
Specifite hub, ¢o znamend, Ze AMF takto dokaZu poprepdjat hned niekol'ko rastlinnych
jedincov naraz, ¢i uz rovnakych alebo réznych druhov. Této spolocna podzemna siet’ by okrem
zlepSenia transportu latok a ich efektivnej distribucie podl'a potrieb zicastnenych jedincov
mohla tiez ovplyviiovat’ dynamiku rastlinnych spolocenstiev a kompeticiu medzi rastlinnymi
jedincami (Simard, Durall 2004).

Pre lepSie pozorovanie Struktar AM sa na korene hostitel'skych rastlin aplikuji r6zne
farbiva, pricom na zéklade intenzity sfarbenia hubovych Struktur sa d4 pomerne efektivne urcit’
pozorovany objekt. Na takéto znaCenie sa Casto pouziva napriklad trypanova modra, ci
Melzerovo ¢inidlo, ktoré sfarbuje zéastupcov rodu Glomus, pricom vyznamné zafarbenie
moézeme pozorovat napriklad u G. fasciculatum vd’aka jej hrubostennym spéram (Bever ef al.

2001). Celad’ Acaulosporaceae ma nepravidelne vetvené hyfy s tenkymi stenami, ktoré sa
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sfarbuju len vel'mi slabo, bez zavislosti na type pouzitého farbiva (trypanova modra, kysly
fuksin), a to aj kvoli vysokym koncentrdciam taninu v koretioch hostitel'skych rastlin. Hyfy
obsahujuce lipidové cCastice sa vSak daji pozorovat” pod mikroskopom. Intenzivne sa ale
sfarbuju Siroké hyfy tvoriace husté ttvary vnutri kortikdlnych buniek korena rodov
Scutellospora a Gigaspora patriacich do radu Gigasporales. Podla tychto experimentov by sa
dala zhrnut' postupnost’ jednotlivych celadi na zaklade rozsahu ich moznosti sfarbit’ sa
organickymi farbivami od najsilnejSicho po najslabsie ako Gigasporaceae, nasledne
Glomeraceae a nakoniec Acaulosporaceae, pricom pletiva Archaeosporaceae spolu
s Paraglomeraceae sa nefarbia takmer vobec (Dodd et al. 2000, Morton et al. 2004).

2.2.1 Charakteristika spor

Specifickymi vlastnostami spér st ich pomerné vel’kost’ a mnohojadrovost’, kde vyssi
pocet jadier v spore vznika vd’aka mitéze. Tuto stratégiu rozmnozovania si AMF uchovali
zrejme preto, aby sa mohli lepsie prisposobovat’ meniacim sa podmienkam prostredia, a pretoze
im ul'ahcovala distribuciu v prostredi a kolonizaciu novych tizemi (Marleau et al. 2011; Walker
1992). Podstatnou charakteristikou spor stvisiacou s prezivanim nepriaznivych vonkajSich
podmienok je ich odolnost’ a latkové zloZenie. Spory obsahuju zasoby lipidov a su tvorené
z pevnej chitinovej a chitézanovej bunkovej steny, 1 ked’ u zastupcov Glomus a Acaulospora
modze byt tvorend aj dalsimi polysacharidmi, ato B-glukanmi, ktoré rody Gigaspora
a Scutellospora neobsahuju (Gianinazzi-Pearson et al. 1994).

Dolezita je tiez schopnost’ spory preckat’ nepriaznivé podmienky okolia tak, ze znizi
svoje metabolické pochody. Limitacia spory vyklicit’ je zabezpeCovana vrodenou dormanciou,
teda stiborom fyziologickych procesov, ktoré nastavaji hned’ po vytvoreni spory, a pre ktoré
spora nie je schopna kli¢enia ani po tom, ¢o od prostredia ziska vSetky optiméalne podmienky
na dalsi rast avyvoj. Experimentdlne bolo preukdzané obdobie bez klicenia u Glomus
caledonium a Glomus monosporum dlhé asi Sest’ tyZzdnov vo vlhkej pode ajeden tyzden
v suchej pode, u Gigaspora calospora trvalo toto Stadium vo vlhkej pode asi jedenast’ tyzdiov,
pri¢om v suchej pdde sa jeho dizka znizila na Sest’ tyzdiov. Vysledky experimentu naznagovali,
ze intervaly, v ktorych spory odolavali kli¢eniu, boli u zastupcov rovnakého rodu podobne dlhé,
a ze schopnost’ perzistencie sa u spor vyskytuje v rézne dlhych ¢asovych tsekoch, v zévislosti
napriklad na ich veku alebo na vlhkosti pody (Tommerup 1983). Pri d’alSom porovnani
Glomeraceae a Gigasporaceae sa ukazalo, Ze spory druhej cel'ade mali znacne dlhsiu periddu
perzistencie, ktord moze trvat’ az niekol'ko rokov a dokaze prebiehat’ aj v mftvom pletive

hostitel'a (Aguilar-Trigueros et al. 2019).



Predpokladame, Ze Siroké rozpitie vel'kosti spor, s akym sa stretdvame u AMF, stvisi
s tendenciou druhov sut'azit’ o rozne tizemia (Aguilar-Trigueros et al. 2019), ktoré mozu byt
od seba vzdialené aj niekol’ko kilometrov (Warner, Allen, MacMahon 1987). Davison vytvara
zaver, ze mensie spory sa na rozdiel od tych velkych l'ahSie prenasaji vetrom, no na druht
stranu st velké spory efektivnejSie transportované vodou, ¢o ovplyviiuje ich potencial
kolonizovat’ nové uzemia, a to aj ostrovy (Davison et al. 2018). Efektivnejsej distriblicii spor
pomahaju aj vlastnosti ako Struktura ich povrchu, vd’aka ktorej sa znizuje odpor vzduchu ¢i
vody, alebo stupent melanizacie, ktora zase chrani spéru pred UV ziarenim (Roper et al. 2008;
Chaudhary et al. 2020). Najvacsie spory vytvara spravidla Gigaspora decipiens, najmensie zase
Glomus microaggregatum, C¢elad Glomeraceae, ktora sa vSeobecne znadi najviacSou
odchylkou, az otri rddy, vo velkosti spor medzi zastupcami, ktoré tento taxdn tvoria.
Nasledujiicimi dvomi celad’ami, ktoré maju tento velkostny rozsah aj dva rady, sa
Ambisporaceae a Acaulosporaceae. Celade Archaeosporaceae a Paraglomeraceae tvoria
spory skor mensie alebo strednej vel'kosti (Aguilar-Trigueros ef al. 2019).

Celad” Glomeraceae v nepriaznivych podmienkach investuje do tvorby mnoZstva
malych spér, no za optimalnych okolnosti sa rozmnozuje skor pomocou mycélia alebo
ulomkami uz kolonizovanych koreniov. Vie prezivat aj v pripade, Ze by boli prislusné
mycelidlne siete poSkodené napriklad orbou (Schalamuk, Cabello 2010). Rad Glomerales tvori
spory jednak v pode, ale pozoruhodne aj v korenioch rastlin, termindlne, ¢i interkaldrne. Mo6zZe
tvorit’ zhluky, alebo jednotlivé spory, ktoré maji rozny pocet stien (Oehl ez al. 2011).

Zastupcovia radu Diversisporales (Acaulosporaceae, Gigasporaceae) vytvaraji hned’
niekol’ko roznych typov spor — jedno az trojvrstvové spoOry rastiice zo sporangialneho vaku
v kontakte s hyfou, ktora ich nesie; spory rastiice na sporogénnych bunkach, ktoré mozu, ale
nemusia byt chranené; dvojstenné spory rastice a puciace z vnutra; spory s jednou stenou,
ktoré nie st naviazané na mycelidlnu stenu hyfy (Oehl et al. 2011; Spatafora et al. 2016). Rod
Gigaspora tvori velky pocet objemnych spor, ¢o znamena, ze do reprodukcie investuje
mnozstvo biomasy. Podl'a poznatkov z reprodukcénej ekoldgie predpokladame, ze tvorba
velkych a metabolicky ndkladnych spér sa musi odrazit’ na ich mnoZzstve alebo na fitness
povodného mycélia (Aguilar-Trigueros et al. 2019). Avsak, energetické naroky na rodi¢ovské
mycélium Gigasporaceae pri tvorbe spor by sa dali vykompenzovat' schopnostou spory
vykli¢it’ hned’ niekol'’kokrat (Bago et al. 1998). Téato schopnost’, spolo¢ne s vysSie spominanymi
charakteristikami, vyrazne zvysSuje Sancu ¢elade Gigasporaceae prezit vel'mi nepriaznivé

podmienky okolia a taktiez kolonizovat’ d’al$ie rastliny (Davison ef al. 2018).
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2.2.2 Charakteristika extraradikalneho mycélia

Extraradikalne mycélium moze byt popisané ako subor hyf ulozenych mimo korena.
Ked’ze je ulozené v pode, ktora nema ohraniceny rast, dokdze ERM dlhodobo vydavat’ podnet
k osidlovaniu d’alSich rastlin, v porovnani s hyfami nachadzajiicimi sa v koreni rastliny
(Newman et al. 1994; Fellbaum et al. 2014).

Hyfy v ERM maju tendenciu zvacSovat’ svoj povrch, ale aj objem pddy, z ktorej mézu
Cerpat’ ziviny, a preto dokazu fixovat’ viac vody a potrebnych latok pre svojho hostitel’a (Smith
S. E., Smith F. A., Jakobsen 2003). Cel'ad’ Gigasporaceae investuje do tvorby absorpénych hyf
a hustého mycélia v pdde, ktoré je vyznamné pre fixaciu latok z pody (Hart, Reader 2002).
Zastupcovia celade Acaulosporaceae sa vyznacuju vysokou odolnostou voci suchu.
Pozorovana bola stala schopnost ERM kolonizovat’ aj vo vel'mi suchom substrate, a to bez
pomoci spor. Mechanicka disturbancia pody vSak vyrazne znizila ich schopnost’ kolonizovat’
(Jasper, Abbott, Robson 1989).

Dostupnost’ vhodnej formy fosforu v pdde zabezpecuje napriklad hydrolyticky enzym
alkalickd fosfatdza ulozeny vo vakuole IRM, ktory dokaze rozstiepit’ polyfosfatové retazce, Ci
uvolnit’ fosfat pevne viazany v hornine, ¢im zvySuje jeho mobilitu v pdde (Boddington, Dodd
1999). Fosfat sa z ERM do koreniov dostava pomocou Specidlnych prendsacov ulozenych na
periarbuskularnej membrane. Expresia prisluSnych génov pre tieto transportéry sa spusta az po
vzniknuti AM vztahu (Paszkowski et al. 2002) a je regulovand mnoZzstvom dostupnych
uhlikatych latok (Fellbaum et al. 2014).

Iny sposob, akym mozu AMF ziskavat’ zZiviny pre hostitela, je pomocou
mikroorganizmov v pdde a alokaciou uhlika (Kucey, Janzen, Leggett 1989). RozsiahlejSie
mycelid mozu skladovat’ va¢sie mnozstvo uhlikatych latok (Hart, Reader 2002), ktoré by mohli
byt hubou katabolizované a nasledne exsudované do pddy. Tym by sa iniciovali modifikacie
okolitej pody vdaka rozkladnej cinnosti organickej hmoty pomocou bakterialnych
spolocCenstiev, ¢o by sposobovalo zvySeny prisun moznych fixovanych mineralnych Zzivin
hubou (Barea et al.2005).

Proces ukladania uhlikatych latok v poéde mdze ovplyviiovat’ pddne dychanie. Uhlik
sa vd’aka aktivnym metabolickym dejom v pdde uvoltiuje do ovzdusSia ako oxid uhlicity.
Arbuskularne mykorhizne huby maju vel’ky vplyv na pddne dychanie, a teda aj na kolobeh
uhlika (Zhang et al. 2016). Za zvySenych koncentracii oxidu uhli¢itého nastava depozicia
dusika v pdde, takZe rastliny znizuju svoje potreby na udrziavanie AM vzt'ahu pre zdsobovanie

latkami. Zmeny v kompozicii Zivin v pdde mo6Zzu mat’ za nasledok zmenu v zastipeni AMF
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druhov, ¢im tiez mézu menit’ mnozstvo zasob uhlika a jeho pohyb v prirode. Uhlik moze byt
sekvestrovany v roznych podnych agregétoch, ktoré mozu sluzit' ako d’alSia zasoba energie.
Castokrat ide hlavne o stavebné latky AMF hyf, akymi st napriklad chitin alebo glykoprotein
glomalin (Treseder, Allen 2000; Wright, Upadhyaya, Buyer 1998). Tieto latky maju stabilne;jsi
charakter a byvaji nerozpustné vo vode (Zhang et al. 2016). Zhrnutim vyssie uvedenych
poznatkov o alokdcii asimilatov do huby za zvySeny prisun mineralnych prvkov, alebo predanie
uhlikatych produktov mikroorganizmom za icelom huby obohatit’ sa o tieto prvky, by sa dalo
tvrdit’, Ze metabolizmus uhlikatych latok u oboch symbiontov je vzajomne regulovany ticastou

druhého partnera v zavislosti na vlastnych potrebach (Sachar-Hill et al. 1995).

2.2.3 Charakteristika intraradikilneho mycélia

Po tom, ¢o sa hyfa dostane cez rhizodermis do korena, bud’ prerasta do vedl'ajSich
buniek, ktoré tak kolonizuje, alebo sa v kortexe diferencuje, ¢im tvori charakteristické kratko
zijuce rozvetvené kricky — arbuskuly (Brundrett 2017). Intraradikdlne mycélium sa modze
vyskytovat’” vo vnutri buniek ako namotané zavitky vldkien hyf a arbuskil, a to véc¢Sinou
u stromov a krov (Paris-type), alebo medzi jednotlivymi bunkami najcastejSie u kultivarov, ako
intercelularne hyty a arbuskuly (Arum-type). Toto ¢lenenie vSak nie je fixné a je bezné, Ze sa
v kazdom z dvoch rozliénych jedincov toho istého taxénu vyskytuje iny typ IRM, alebo Ze sa
v niektorych hostiteloch vyskytuju oba typy naraz atvoria tak rdzne urovne akychsi
prechodnych typov (Oehl et al. 2011).

Hyfy vSak nikdy neprerastaju az do cytoplazmy hostitel'skej bunky, ale st ohrani¢ené
rastlinnou cytoplazmatickou membranou (Cox, Sanders 1974). T4 je plynule prepojend s
membranou odvodenou od kortexu oznacovanou tiez ako periarbuskuldrna membrana (PAM),
ktord sa nachadza okolo arbuskuly (Harrison 2012; Kobae, Hata 2010). Jej vyznam spociva
najmi v tom, Ze obsahuje prendsace fosfatu, ktory sa z pddy pomocou ERM dostava do
arbuskuly a z tej je nasledne distribuovany do d’alSich korenovych buniek (Kobae, Hata 2010).

Ukazalo sa, ze vécSina z izolovanych kultar celade Glomeraceae bola schopna
kolonizovat® korene hostitela skor a rozsiahlejSie, ako celade Gigasporaceae
a Acaulosporaceae. Zatial’ Co izolované kultiry Acaulosporaceae kolonizovali korene a podu
len slabo, Glomeraceae, presne opaénym trendom ako Gigasporaceae, osidl'ovali viac korene,
nez podu. (Hart, Reader 2002).

Vyznam vel'kého mnoZstva IRM, ktoré nachadzame najma u ¢el'ade Glomeraceae, nie

je uplne jasny. Podla niektorych autorov spociva aj v ochrane hostitel'skej rastliny pred
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patogénmi, no tieto nazory sa lisia, pretoze ziadne konkrétne mechanizmy vytlacenia patogénu
z rastliny neboli jasne dokézané. Na druhej strane boli popisané obranné reakcie rastliny, ktoré
mali rychlejsi a silnejsi priebeh po kolonizacii AMF (Azcon-Aguilar, Barea 1997). Podl'a
dostupnych informacii maju AMF potencialnu schopnost’ zabezpecovat’ ochranu hostitel’a pred
patogénom, rozdiel je Casto ukryty v réznom ponati danej problematiky. Tejto téme sa blizsie

venuje nasledujuca kapitola.

3 Vplyv roznych druhov arbuskulirne mykorhiznych hub na

rastliny

Vieme, ze AMF mo6zu kolonizovat’ viacero rastlin naraz a vytvarat’ v pode mycelidlne
siete, ktorymi svojich hostitelov dokazu prepajat’. Je ale dolezité si uvedomit’, ze taktiez jedna
arbuskuldrne mykorhizna rastlina méze byt sucasne kolonizovana viacerymi jedincami AMF,
¢1 uz rovnakého alebo r6zneho druhu (Chen et al. 2018). Rastuca zloZitost’ mycelidlnych sieti
prepajajuca rozmaniti kombinéciu viacerych rastlinnych a hubovych taxénov by tak mohla byt
pre jedinca vel'mi prospesna. Na druhej strane mdze mat’ tento stav negativny ucinok a viest’
napriklad ku kompeticii medzi rastlinami (Jakobsen, Hammer 2015).

Rozne vlastnosti ¢eladi Gigasporaceae, Glomeraceae a Acaulosporaceae dokazu
ovplyviiovat’ rastlinné spoloCenstva. Na ich zéklade by sa dali jednotlivé taxdny prirovnat’ k
trom zivotnym stratégiam, ktoré definoval Grime. Prva ¢elad’ zvycCajne zle znaSa zvySenu
disturbanciu prostredia, ¢i zmeny v chemickom zlozeni p6dy a investuje do pomaly
vznikajuceho mnozstva spor, takze ma tendenciu sitazit' o ziviny, aby zniZila energetické
straty. Vd’aka dlhému obdobiu vrodenej dormancie bez zavislosti na podmienkach okolia, aké
ma napriklad Acaulospora laevis, zvlada celad Acaulosporaceae odolavat stresu, Co je
vyhodné pre rastliny zijuce najmé v geografickych oblastiach s nepravidelnymi vegetacnymi
obdobiami alebo naopak s pravidelnymi kratkymi vegetacnymi obdobiami striedajucimi sa s
extrémnymi podmienkami okolia, v ktorych nedokézu optimélne rast (Tommerup 1983).
Vysoka efektivita opravnych mechanizmov celade Glomeraceae spolocne s kratkymi
zivotnymi cyklami zase pomaha odolavat’ disturbancii a umoziuje jej preto obyvat aj ruderalne
oblasti (Chagnon et al. 2013). Znalost’ danych charakteristik hub aj rastlin moZze byt’ vyznamna.
Ich aplikéciou v praxi dokaZeme do urcitej miery predikovat’ charakter vzt'ahu dvoch jedincov,

¢im moézeme vyrazne ovplyvnit’ Struktiaru spolocenstiev (van der Heijden et al. 1998).
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3.1 Vplyv na prijem Zivin

Rastliny, ktoré si nie su samy schopné zaobstarat’ dostato¢né mnozstvo zivin a vody
vyhladdvaju mykorhizneho partnera, ktorého ERM sa rozrastd do vzdialenejSich miest od
koreniovej sustavy. Nasledne prebieha transfer tychto latok a informacii do hostitel'skej rastliny
prostrednictvom IRM. Pomocou AM vzt'ahu tak dokaze rastlina prijat’ viac potrebnych latok aj
z miest, kam samotna rastlina nema pristup. (Sikes, Powell, Rillig 2010; Smith S. E., Smith F.
A., Jakobsen 2003). Rastliny, ktoré nemaju dostatok potrebného dusika a fosforu byvaju
kolonizované predovsetkym zastupcami Cel'ade Gigasporaceae, zatial' ¢o rastliny bohatych
pdd, ktoré nie st tol'’ko zavislé na mykorhiznom vztahu, zase cel'ad’ou Glomeraceae, a preto sa
jej zastupcovia zdrziavaju skor vo vnutri korena hostitel'a a netvoria tak husto spletité¢ hyfy
v pode (Morton, Bentivenga 1994; Treseder 2005; Oliveira et al. 2006; Maherali, Klironomos
2007). V predchadzajucej kapitole bolo vysvetlené, ako mdze dostupnost’ dusika a kolobeh
uhlika ovplyviiovat’ zastipenie AMF v pode, ¢im sa v podstate zmenia aj ich G€inky na rastlinu.
Pri vysSich koncentraciach dusika, ked’ rastlina nebola zavisla na jeho prijme cez AM vzt'ah,
bol pozorovany pokles zastupenia Gigasporaceae, no zaroven narast niektorych zastupcov rodu
Glomus (Treseder, Allen 2000).

Dlho zndmou negativnou spétnou vézbou je aj zvysenie intenzity kolonizécie rastlin
pri nedostatoénom obsahu vhodnej formy fosfitu v pdde. Merana celkova dizka
kolonizovaného koretla bola vyrazne vicSia urastlin s deficitom fosfatu v symbidze
s Gigaspora rosea, na rozdiel od tych v spojeni s Glomus manihotis. Naopak, pridavok fosfatu
znamenal vyrazny ubytok kolonizéacie u oboch skimanych rodov (Boddington, Dodd 1999).
Experimentom s rastlinou kolonizovanou tromi druhmi rodu Glomus (G. mossae, G.
intraradices a G. claroideum) zaroven sa zistilo, Ze napriek tomu, ze obsah prijatého fosforu sa
pri sucasnej kolonizacii korena neznasobuje, ale je porovnatelny s koncentraciou prijatého
fosforu v rastline kolonizovanej jednotlivymi druhmi. Za zmienku vSak stoji zintenzivneny
prijem fosforu v spojeni druhov G. intraradices a G. claroideum (Jansa, Smith F. A., Smith S.
E 2008).

U vysSie spominanych zastupcov Glomus sa tiez pozoroval trend medzi koncentraciou
fosfatu v pdde a aktivitou alkalickej fosfatdzy, kde pri vysSich koncentraciach fosfatu sa jej
ucinnost’ znizovala. Pri porovnani ERM rodov Glomus a Gigaspora sa pri vysokej koncentracii
fosfatu v pdde nezmenila aktivita tohto hydrolytického enzymu ani u jedného zo zastupcov,

zatial' Co sa dalo jasne pozorovat' hromadenie zasob polyfosfatu u rodu Gigaspora nielen
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v ERM, ale aj v auxiliarnych bunkéach. Toto kontinualne ukladanie polyfosfatu by mohlo
suvisiet’ so zvysenou potrebou prisunu uhlikatych latok od hostitel'a, vd’aka ktorym moze
Gigaspora rosea investovat do tvorby velkych spor (Boddington, Dodd 1999). Kvdli
naro¢nému zivotnému cyklu tak celadi Gigasporaceae trvéa dlhsiu dobu rastlinu kolonizovat’
a predat’ jej fosfat (Hart, Reader 2002), ktory vedia pomocou mycelidlnych sieti transportovat’
aj zastupcovia rodu Glomus (Boddington, Dodd 1999).

Nie je zatial’ uplne jasné, na akom principe funguje preferencia rozdelenia zivin
viacerym hostitelom v CMN, ¢o bolo skiimané napriklad na vztahu Rhizophagus irregularis a
Glomus aggregatum s dvomi rastlinami umiestnenymi v a) osvetlenych a b) stemnenych
podmienkach umelo vytvoreného systému podla Fellbauma. Konkrétne v systéme
s kombinovanou formou osvetlenia, bolo zistené, Ze v korenioch kolonizovanych G.
aggregatum alebo R. irregularis, boli koncentracie fosforu a dusika vacsie u prvého zéstupcu,
pretoze dokézal viac predlzovat’ svoje hyfy a tvoril tak o ¢osi vyvinutejSie ERM. Poskytnuty
fosftat bol preferen¢éne ulozeny len do vyhonkov osvietenych rastlin, podobne ako dusik, no
pomerne viac dusiku bolo poskytnutého vyhonku aj koreiom. Zatemnenym rastlindm zvysSoval
prisun dusika len v tom pripade, Ze boli jedinym dostupnym hostitelom. Na druhej strane, R.
irregularis ukladal fostat do vyhonkov aj do koreniov osvietenych rastlin, bez ohl'adu na mieru
a kombinaciu osvetlenia. Relativne vysokd miera kolonizacie a ochota zasobovat’ aj ,,menej
kvalitné* rastliny (teda rastliny snizkym obsahom dostupnych asimilatov), by mohla
napovedat’ o snahe R. irregularis ziskavat’ uhlikaté latky z hostitel’a, ktory nie je inak putavy
pre iné¢ organizmy, na rozdiel od G. aggregatum, ktory preferuje transport zivin do

najvyhodnejSieho mozZného hostitel’a (Fellbaum et al. 2014).

3.2 Vplyv na prijem vody

Arbuskularne mykorhizne huby s va¢Sim zastipenim hyf v pode maju vysSiu
pravdepodobnost’ na zachytenie vody z okolia. To mdze byt vyhodné pre rastliny obyvajice
suchSie oblasti, v ktorych moze byt voda limitujacim faktorom. Vd’aka spojeniu s AMF tak
hostitelia mézu mat’ kratSie a redukovanejsSie koreniové vlasky (Allen 1982).

Miera stresu z nedostatku vody v rastline sa da zistit’ zvySenym obsahom prolinu v
pletivach a na dynamike a vodivosti prieduchov. Zatvaranie prieduchov suvisi aj so zmenou
koncentracie fytohormoénov v pletivach — cytokininy v pode ubudaju a zvySuje sa obsah

kyseliny abscisovej v listoch (Levy, Krikun 1980). Porovnanim zastupcov Glomus intraradices
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a Gigaspora margarita bolo v experimente na ciroku (Sorghum) ukadzané, ze rastlina
kolonizovand pomocou G. margarita vykazovala slabsi efekt napriklad na zvySovanie
koncentracie kyseliny abscisovej, ako rastlina kolonizovana G. intraradices. Zastupca rodu
Glomus do urcitej] miery pomahal rastline odoldvat zatvaraniu prieduchov v suchych
podmienkach, avSak, priaznivejSie G€inky na odolnost’ rastliny vystavenej nedostatku vody, ¢i
vysSej salinite, vykazovala Gigaspora. V tomto pripade vobec nedoslo k uzatvoreniu
prieduchov, pravdepodobne vd’aka rozsiahlejSiemu ERM (Cho ef al. 2006).

Pozorovanim semenacikov vystavenym stresu zo sucha a néslednej obnove prijmu
vody sa ukdzalo, Ze odpovede rastliny na vodny stres boli v pritomnosti AM vztahu rychlejsie.
Kolonizécia rastlin pomocou AMF moze efektivnejSie znizovat' koncentracie prolinu, ktory
ovplyviiuje mechanizmus udrziavania vody v bunke, alebo zvySovat hodnotu vodného
potencialu a vodivost’ prieduchov, ¢o zase posobi na rychlost’ fotosyntézy (Levy, Krikun 1980).

Specifickym faktorom nedostatku vody, ktoré vedie k vysychaniu ak zvySovaniu
koncentracii soli v pdde, je zasolenie. Reakcia AMF na hostitel’'a vystaveného nedostatku vody
sa podla niektorych autorov nedd odhadovat’ a moze vznikat’ nazor, ze zvySeny prijem vody
hostitel’skou rastlinou skor sivisi s ochranou hostitel’a pred stresom zo zasolenia (Cho ef al.
2006).

Vseobecne plati, Ze ¢im vysSi je obsah soli v pdde, tym nizSia je sucha hmotnost’
vyhonku a schopnost’ rastliny rast. V experimente s listovym Saldtom (Lactuca sativa) sa
zvySenim salinity po kolonizicii tromi zastupcami rodu Glomus (G. mosseae, G. deserticola,
G. fasciculatum) zlepSila aj funkcia fotosyntézy, a to najviac u G. deserticola, ¢o napoveda
o schopnosti tohto taxonu lepSie ochranit’ rastlinu pred osmotickym stresom. U G. mosseae bol
zaznamenany narast koncentrdcie prolinu, ¢o modze nasvedCovat’ tomu, ze je z trojice
skimanych AMF viac nachylna na zmenu koncentracie soli v pdde (Ruiz-Lozano, Azcon,

Gomez 1996).
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3.3 Vplyv na ochranu proti patogénom

Nézory na vplyv AMF na ochranu hostitel'skych rastlin proti patogénom sa u r6znych
autorov liSia. Dalo by sa uvazovat nad tym, Ze pomer mnozstva vyprodukovanej
biomasy zdravou kolonizovanou rastlinou a tou napadnutou patogénom, by mohlo v urcitom
zmysle rozlisit’, ¢i ide o obranny mechanizmus zabezpecovany AMF, alebo nie. To z doévodu,
ze rastlina kolonizovand AMF moze zvySovat' svoju biomasu dodanymi zivinami (Sikes,
Powell, Rillig 2010).

Skimanim ucinku troch druhov rodu Glomus (G. mosseae, G. intraradices a G.
deserticola) na mieru ochrany papriky rocnej (Capsicum annuum L.) proti vidnutiu
sposobenému hubovym patogénom Verticillium dahliae sa zistilo, ze stupent ochrany
hostitel'skej rastliny pred tymto patogénom ma pravdepodobne suvis s mnozstvom zivin
dodavanych arbuskularne mykorhiznou hubou. Zistilo sa, ze G. deserticola spdsobovala
najvacsi hmotnostny vynos rastliny, na zdklade ¢oho by sa dalo tvrdit, Ze dokaZe ucinne
a rychlo ochranit’ rastlinu pred patogénmi, a to pravdepodobne preto, Ze znizila straty na vynose
spdsobené patogénom. Glomus intraradices, ktorej hostitel mal zaroven najmensi vysledny
hmotnostny vynos, podobne ako G. mosseae, ktora napriek tomu, Ze zvySovala rast hostitel’a a
znizovala dizku jeho vegetativneho obdobia, zrejme poskytovali hostitelovi nedostato&ni
ochranu pred patogénom (Garmendia, Goicoechea, Aguirreolea 2004). Podl'a Sikesa to ale
nemusi vzdy znamenat, Ze zvySenie rastlinnej hmotnosti ma suvis so zvySenou protekciou
(Sikes, Powell, Rillig 2010).

Powell vo svojej praci zastava nazor, Ze U€inok AMF na rastlinnych patogénov nie je
fylogeneticky konzervovany, a Ze rozsah IRM s ochranou pred patogénmi nijak nestvisi, na ¢o
prisiel porovnavanim diZok kolonizovanych korefiov (Powell et al. 2009). Naopak, podla
Newshama by sa stupen nachylnosti rastliny k podlahnutiu infekcii sposobenej patogénom
pravdepodobne mohol zvySovat’ s rastiicou rozvetvenostou korefiovej sustavy hostitel’a. Tvrdi,
ze vznik AM vztahu je zodpovedny nielen za zvySenie prisunu Zivin a vody, ale aj za ochranu
rastliny vyplnenim jej koreflového systému pomocou intraradikdlneho mycélia celade
Glomeraceae (Newsham et al. 1995).

Ukazalo sa totiz, Ze AMF s patogénom pravdepodobne siit'azia o miesto v koreni. To
bolo zistené znizenim rychlosti G. intraradices a G. deserticola pri kolonizécii infikovanych
koretiov. Zaroven tam prebieha aj kompeticia o zasoby uhlikatych latok od hostitel’a, z ¢oho

vyplyva znizujica sa dostupnost’ uhlika, ktora moze viest’ k ubytku biomasy AMF. Redukcia
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poctu vezikul po infekcii patogénom nebola pozorovand z trojice hub iba u G. intraradices
(Garmendia, Goicoechea, Aguirreolea 2004). Inym pozorovanim sa tiez zistilo, Ze intenzivna
kolonizécia korenov cel'ad’ou Glomeraceae moze vyrazne znizovat' uroven napadnutia rastliny
patogénmi ako Fusarium oxysporum alebo druhmi Pythium. To by mohlo fungovat tak, ze
masivnou tvorbou IRM v hostitelovi sa zvdcSuje biomasa AMF, ¢o vedie k zvySovaniu
hmotnosti koreniov a zmensovaniu dostupného miesta v nich. Nevieme vsak s istotou potvrdit,
¢1 ochrana spociva prave vo vzniku koreniov husto zaplnenych IRM, v ktorych patogén uz nema
dostatok priestoru na zivot (Sikes, Powell, Rillig 2010; Sikes, Cottenie, Klironomos 2009;
Maherali, Klironomos 2007).

Rozliéné nazory na tuto problematiku mézu sposobovat’ viaceré faktory, akymi su
zviacsa vyber a kombinécia zastupcovi rastlin, hub, ¢i patogénov, spolocne s fazou zivotného
cyklu a danych jedincov, alebo rézne abiotické faktory, ako dostupnost vody a chemické
zlozenie pody. Zavery tychto experimentov sa moézu liSit’ v zavislosti na osobnom chapani
funkcie AMF a vyzname v ich spojeni s hostitel'om. To potom méze ovplyviiovat podmienky,

v ktorych su tieto experimenty vedené (Sikes, Cottenie, Klironomos 2009).
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Z.aver

Arbuskularne mykorhizne huby tvoria s korefimi vyssich rastlin vzajomne prospesny
vztah a za svoj zivot si vyvinuli hned niekolko znakov, ktoré im pomadhaju efektivne
kolonizovat’ rastliny, $irit’ sa v prostredi, ¢i prezivat' nepriaznivé podmienky. V praci som
skimala rozne charakteristiky arbuskularne mykorhiznych hub a vztahy sich hostite'mi,
popisovala som ich taxondémiu a zakladné rozdiely medzi taxénmi. Praca sa zameriavala najma
na ¢elade Glomeraceae a Gigasporaceae, a okrajovo aj rod Acaulospora, ked’ze patria medzi
najcCastejSie skimané taxony.

Tvorbou anastomoézovanych hyf s vysokou plasticitou avelkou schopnostou
regeneracie sa najviac vyznacuje ¢elad” Glomeraceae. Ukazalo sa, ze tieto huby preferuju
zasobovanie tych rastlin, ktoré mozu vd’aka rychlejSej fotosyntéze disponovat’ vys$§im obsahom
nasyntetizovanych sacharidov, ale rychlost’ kolonizacie, ani inicidcia rastu hyf a formovanie
CMNs nezavisia na fotosyntetickej aktivite hostitel'skej rastliny. Zistila som, ze c¢elad’
Glomeraceae moze zrejme hostitel’'a ochranovat’ pred patogénmi, ¢o by sa dalo vysvetlit’ bud’
jej pomerne rychlou kolonizaciou a tvorbou velkého mnozstva IRM, ktorym s patogénom
sttazi o Ziviny a miesto v koreni, alebo zvySenym obsahom zivin dodanym rastline.

Celad® Gigasporaceae produkuje velké a odolné spory, ktoré jej pomahaji
v efektivnejSej distriblicii v prostredi. Energetické straty dokaze vykompenzovat ziskanim
uhlikatych latok z rastliny, ktoré jej oplaca tym, Ze tvori husté extraradikalne mycélium citlivé
na zmeny prostredia. Investiciou do rozvinutého ERM sa zvySuje objem pody, o moZe mat’
pozitivny vplyv na fixaciu vicSiecho mnozstva fosfatu a amonneho kationu, ¢i nitratu a vody.
Naopak, zéastupcovia celade Acaulosporaceae dokédzu prezivat aj v nepriaznivych
podmienkach prostredia vd’aka extraradikalnym hyfam odolnym voéi suchu a znaénej dizke
obdobia perzistencie, no podobne ako Gigasporaceae st malo odolné vo¢i mechanickému
poskodeniu.

Zaverom by sa dalo zhrnut, Ze jednotlivé taxény AMF ovplyviiujice vyzivové a
nevyzivové ucinky na hostitel'a spolu v urCitom zmysle spolupracuji, pretoze ako celok
zabezpecuju komplexnt starostlivost’ o rastlinu. Je dolezité si uvedomit, ze schopnost AMF
st¢asne kolonizovat’ viaceré a Castokrat aj rozne druhy rastlin spolo¢ne s moznou kombinéciou
hub v jednom hostitel'ovi, méze zapric¢inovat’ odlisné efekty na vysledny charakter AM vztahu,
¢1 podobu spolo¢enstva. Spravna aplikacia vedomosti o histérii zivota oboch partnerov v praxi

by mohla pomoct’ s rieSenim ekologickych, ale aj pol'nohospodarskych otazok.
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